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A N A L I S I S  E L E C T R O F O R E T I C O  D E  L A S  E S T E R A S A S  D E  C y p r i n o d o n  
d e a r b o m i  D E L A I S L A D E M A R G A R I T A , E S T A D O N U E V A E S P A R T A ,  
V E N E Z U E L A  
* N " U " C h i o  T .  M a \ D ' O  
R E S U M E N  
L a s  e s t e r a s a s  d e  C y p r i n o d o n  d e a r b o r n i  f u e r o n  
a n a l i z a d a s  m e d i a n t e  e l e c t r o f o r e s i s  e n  g e l  d e  a l m i d ó n .  
F u e r o n  d e t e c t a d a s  s e i s  z o n a s  d e  a c t i v i d a d  d e  e s t e r a s a s .  
E l  a n á U s i s  e l e c t r o f o r é t i c o  d e  l a  p r o g e n i e  o b t e n i d a  d e  
r e p r o d u c t o r e s  d e  g e n o t i p o  c o n o c i d o  p e r m i t i ó  e s t a b l e c e r  
q u e  t r e s  d e  l a s  s e i s  z o n a s  e l e c t r o f o r é t i c a s  e s t á n  d e t e r m i -
n a d a s  p o r  t r e s  l o c l  c o n  a l e t o s  c o d o m i n a n t e s .  S e  d e t e r m i -
n ó  l a  e s t r u c t u r a  g e n é t i c a  d e  l a  p o b l a c i ó n  d e  C .  d e a r b o r n i  
p a r a  l o s  l o c l  E S T - 2 ,  E S T - 5  y  E S T  - 6 .  L a  d e f i c i e n c i a  d e  
h e t e r o c l g o t o s  p a r a  E S T - 2  y  E S T  - 6  y  l a  a p a r e n t e  h e t e r o s i s  
p a r a  E S T - 5  e s  d i s c u t i d a .  
P  A L A D R A S  C L A V E :  E l e c t r o f o r e s i s ,  E s t e r a s a s ,  
C y p r i n o d o n  d e a r b o r n i  
A B S T R A C T  
E s t e r a s e s  o f  C y p r i n o d o n  d e a r b o r n i  w e r e  s t u d i e d  b y  
e l e c t r o p h o r e s i s  o n  s t a r c h  g e l .  T h e r e  a r e  s i x  elec~ 
p h o r e t i c  z o n e s  o f  e s t e r a s e  a c t i v i t y .  E l e c t r o p h o r e t i c  
a n a l y s i s  o f  p r o g e n y  o b t a i n e d  f r o m  b r o d s t o c k  o f  k n o w n  
g e n o t y p e  a l l o w e d  t o  e s t a b l i s h  t h a t  t h r e c  o f  t h e  s i x  e l e c -
t r o p h o r e t i c  z o n e s  a r e  g e n e t i c a l l y  d e t c r m i n e d .  P o p u l a t i o n  
g c n e t i c  s t r u c t u r e  f o r  E S T - 2 ,  E S T - 5  a n d  E S T - 6  l o c i  i s  
d e t c r m i n e d .  D c f t i c i e n c y  o f h e t e r o z i g o t e s  f o r  E S T - 2  a n d  
E S T  - 6 ,  a n d  a p p a r e n t  h e t e r o s i s  f o r  E S T - 5  i s  d i s c u s s e d .  
K E Y  W O R D S :  E l e c t r o p h o r e s i s ,  E s t e r a s e s ,  
C y p r i n o d o n  d e a r b o r n i .  
* U o l v e r s l d a d  d e  O r i e n t e ,  N l l c l e o  d e  N u e v a  E s p a r t a ,  E s c u e l a  d e  
C l e n c : i M  A p l i c a d a s  d e l  M a r .  A p a r t a d o  P o & t a l l 4 7 .  
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I N T R O D U C C I O N  
U n o  d e  l o s  p o l i m o r f i s m o s  g e n é t i c o s  m á s  e s t u d i a d o s  
e n  l o s  t e l e ó s t e o s ,  p o r  s u  f á c i l  d e t e e c l ó n  y  g r a n  v a r i a b i l i -
d a d ,  e s  e l  d e  l a s  e s t e r a s a s  ( S P R A G U E ,  1 9 6 7 ;  1 9 7 0 ;  
U G N Y ,  1 9 6 8 ;  U T I E R  e t  a L ,  1 9 7 0 ;  F U J I N O ,  1 9 7 0 ;  
R I D G W A Y ,  1 9 7 0 ;  M c C A B E Y  y  D E A N ,  1 9 7 0 ;  
M E T C A L F  e t  a l . ,  1 9 7 2 ;  T U R N E R ,  1 9 7 3 ;  S M I 1 H  e t  a L ,  
1 9 8 1 ) .  
L a s  e s t c r a s a s  s o n  e n z i m a s  q u e  c a t a l i z a n  l a  h i d r ó l i s i s  
d e  e n l a c e s  é s t e r e s  f o r m a d o s  e n t r e  d i v e r s o s  á c i d o s  y  
a l c c h o l e s  y ,  a u n q u e  p e r t e n e c e n  a l  m i s m o  g r u p o ,  e s  
c o s t u m b r e  r e f e r i r s e  a  l a s  e n z i m a s  q u e  h i d r o l i z a n  a  l o s  
t r i g l i c é r i d o s  ( é s t e r e s  d e  á c i d o s  g r a s o s )  c o m o  l i p a s a s ,  
m i e n t r a s  q u e  s e  h a  r e s e r v a d o  e l  t é r m i n o  e s t e r a s a s  p a r a  
a q u é l l a s  q u e  a c t ú a n  s o b r e  c o m p u e s t o s  c o m o  e l  e t i l  b u t i -
r a t o  ( e s t e r a s a s  s i m p l e s )  y  l í p i d o s  m á s  c o m p l e j o s  c o m o  
l o s  f o s f o l í p i d o s ,  e l  c o l e s t e r o l  y  l a s  c e r a s  ( H O A R ,  1 9 7 3 ) .  
D e b i d o ,  p o r  u n  l a d o ,  a l  r o l  d e  l a s  e s t e r a s a s  e n  e l  
m e t a b o l i s m o  d e  l o s  l í p i d o s ,  q u e  p o r  l o  d e m á s  s o n  d e  g r a n  
i m p o r t a n c i a  a  n i v e l  e s t r u c t u r a l  p a r a  m a n t e n e r  l a  i n t e g r i -
d a d  d e  l a  e s t r u c t u r a  c e l u l a r  y  c o m o  f u e n t e  d e  e n e r g í a  y ,  
p o r  e l  o t r o ,  a  q u e  s u  c o n t r o l  g e n é t i c o  e s  e j e r c i d o  p < X  
a l e t o s  c o d o m i n a n t e s  c u y a s  f r e c u e n c i a s ,  e n  a l g u n o s  c a -
s o s ,  p a r e c e n  e s t a r  a s o c i a d a s  c o n  f a c t o r e s  a m b i e n t a l e s  
c o m o  l a  t e m p e r a t u r a  y  e l  p H  ( K O E H N  y  R A S M U S S E N ,  
1 9 6 7 ;  K O E H N ,  1 9 6 9 ;  1 9 7 0 ;  K O E H N  e t  a l . ,  1 9 7 1 ;  
P E R E Z ,  1 9 7 4 ;  M O R E N O  y  P E R E z ,  1 9 7 5 ;  J O H N S O N ,  
1 9 8 1  ) ,  e s  l ó g i c o  s u p o n e r  q u e  l a  e s t r u c t u r a  g e n é t i c a  d e  l a s  
p o b l a c i o n e s  p a r a  l o s  l o c l  q u e  c o d i f i c a n  e s t e  g r u p o  d e  
e n z i m a s  p u e d a  s e r  e l  r e s u l t a d o  d e  l a  a c c i ó n  d i r e c t a  d e  l a  
s e l e c c i ó n  n a t u r a l  b a j o  c o n d i c i o n e s  a m b i e n t a l e s  
h e t e r o g é n e a s  y  f l u c t u a n t e s .  
E n t r e  l o s  p e c e s  m a r i n o s ,  l a  f a m i l i a  C y p r i n o d o n t i d a e  
c o n s t i t u y e  u n  e x c e l e n t e  g r u p o  p a r a  a n a l i z a r  l a  p o s i b l e  
r e l a c i ó n  d e  l o s  p o l i m o r f i s m o s  d e  l a s  e s t e r a s a s  c o n  l a s  
v a r i a c i o n e s  a m b i e n t a l e s ,  y a  q u e  d i c h o  T a x ó n  e s t á  
c o m p u e s t o  p o r  e s p e c i e s  v i g o r o s a s  y  d e  g r a n  a b u n d a n c i a  
q u e  c o l o n i z a n  a g u a s  s o m e r a s  y  l a g u n a s ,  a  m e n u d o  
a i s l a d a s  d e l  m a r  a b i e r t o ,  d o n d e  d e b e n  r e s i s t i r  v a r i a c i o n e s  
e x t r e :  
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Nirchio T. Mauro 
extremas de temperatura y salinidad (SIMPSON y 
GUNTER, 1956). 
En este trabajo se estudia la variabilidad genética de 
las esterasas de Cyprinodon dearbomi, uno de los repre-
sentantes de los Cyprinodontidae en Venezuela. con el 
propósito de establecer las bases que permitan diseñar 
investigaciones tendentes a dilucidar los factores que 
afectan el mantenimiento de esos polimoñtsmos en las 
poblaciones naturales de peces marinos. 
MATE~ESYMETODOS 
Ejemplares adultos de Cyprinodon dearborni de, 
ambos sexos, fueron colectados mediante redes en las 
cercanías del canal de entrada a la laguna La Restinga, 
Isla de Margarita, Venezuela . y transportados al labora-
torio en recipientes plásticos. 
A fm de elegir el tejido más apropiado para detectar 
las esterasas se determinó la distribución de estas enzi-
mas en corazón, hígado, vesícula. riñón, bazo, cerebro, 
piel, gónadas, ojos, intestino y estómago. Cada muestra 
fue homogeneizada, en frío, en amortiguador Tris-Hel, 
0.05 M, pH 7.00, centrifugada a 3.000 r.p.m. durante 15 
minutos y el sobrenadante fue sometido inmediatamente 
a electroforesis horizontal en gel de almidón. 
Los geles (10 x 15 x 0,5 cm) fueron preparados con 
14 g de almidón hidrolizado (Sigma ehem. eo, 
Missouri) en 100 mi de amortiguador. Para procurar 
obtener la mejor resolución en la separación electroforé-
tica, se estudió el efecto del pH del buffer del gel. Los 
valores de pH usados fueron 7.00, 7.60 y 8.00. Cada 
buffer fue preparado con Tris hidroximetil aminometa-
no 0,03M, ajustando el pH con ácido cítrico 0,025M 
hasta alcanzar el valor deseado. 
La electroforesis se realizó en frío, dentro de una 
nevera, y aplicando una diferencia de potencial de 200 
voltios entre los extremos del gel durante 1 hora y 45 
minutos. Para los reservarlos se utilizó un tampón de 
Acido Bórico 0,3 M, ajustado a pH 8,6 con hidróxido de 
sodio. 
Para la detección de las esterasas, el gel, luego de ser 
cortado horizontalmente, fue incubado a 37 ·e durante 
45 minutos en una solución de Tris-He), 0,05 M, pH 7 .O 
(40ml) con50mg deFastBlueRRy2 mi de una solución 
al1% de oc-naftil acetato en acetona (50% V:V). 
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Las zonas de actividad enzimática fueron identifica-
das en función de su movilidad hacia el ánodo. La zona 
de menor movilidad fue designada EST-1,la siguiente 
EST -2 y así sucesivamente. 
Para confirmar cada zona de actividad enzimática 
como el producto de diferentes loci, se siguió la segrega-
ción de los electromorfos en la progenie resultante de 
algunos cruces efectuados en el laboratorio mediante 
fecundaciqn artificial. Para ello fueron seleccionados 
hembras y machos adultos, con coloraciones que indica-
ban que se encontraban en el máximo grado de actividad 
sexual (CARDONA, 1983).Losóvulosfummobtenidos 
mediante presión abdominal. Para obtener el esperma, a 
los machos se les extrajeron los tesúculos, que fueron 
introducidos en un tubo de ensayo, se agregó 0,5 mi de 
agua de mar flltrada y se homogeneizó con una varilla 
de vidrio. Los gametos fueron mezclados y,luego de 1(1. 
hora, los ovocitos fecundados fueron enjuagados coo 
agua de mar recién filtrada y colocados en recipientes de 
500 ce, también con agua de mar filtrada, en los que se 
completó el desarrollo embrionario (temperatura de 
26±1 ·e y salinidad de 38 %o). Al cabo de S días se 
produjo la eclosión y 30 días más tarde la progenie fue 
analizada. Cada individuo fue triturado en 50 Jil de 
tampón Tris-Hel 0.05 M, pH 7 .O e inmediatamente el 
homogeneizado resultante se dejó embeber por un 
cuadro de papel de filtro Whatman ND 3, el cual fue 
insertado en el gel de almidón para efectuar la separacióo 
electroforética. 
Los ale os fueron identificados de acuerdo a la movi-
lidad ekctroforética relativa de sus productos, asignando 
el número 100 al alelo más frecuente (SHAKLEE et aL, 
19~ J). 
Las frecuencias alélicas se estimaron como el número 
de cada variante electroforética entre el total de variantes 
observadas con un error estándar /[(1-p)(lN)] (LB-
VINTON y KOEHN, 1976). El desvío con respecto al 
número de heterocigotos esperados según la ley de 
HardyWeinberg se calculó como D•(lllo- I. He)lllle, 
donde Ho es el número de heterocigotos observados y He 
el esperado, este último obtenido a partir de las frecuen-
cias alélicas estimadas (SELANDER, 1970). 
Para determinar la independencia de la distribucióo 
de las frecuencias fenotípicas entre los sexos se utilizó la 
prueba de contingencia e hi-cuadrado (SOKAL y 
ROIH..F, 1969). Para cada locus se determinó si la bete-
rocigosidad observada se ajustaba a la esperada según el 
principio de equilibrio de Hardy-Weinbel'J siguiendo las 
recomendaciooes deLES S lOS (1992) para la realización 
A n á l i s i s  F l e c t r o f o r e t i c o  d e  l a s  E s t e r a s a s .  . .  
d e l  t e s t  e s t a d í s t i c o  y  p a r a  l a  d e t e n n i n a c i ó n  d e l  n i v e l  d e  
s i g n i f i c a c i ó n .  
R E S U L T A D O S  
E n  l a  T a b l a  1  s e  i n d i c a  l a  d i s t r i b u c i ó n  d e  l a s  e s t e r a s a s  
e n  l o s  d i f e r e n t e s  t e j i d o s  y  ó r g a n o s .  S e  d e t e c t a r o n ,  s e i s  
z o n a s  d e  a c t i v i d a d  q u e  f u e r o n  d e n o m i n a d a s  E S T - 1 ,  
E S T - 2 , E S T - 3 , E S T - 4 , E S T - 5 y E S T - 6 , e n o r d e n c r e c i e n -
t e  d e  v e l o c i d a d  d e  m i g r a c i ó n  a l  á n o d o .  
L a  c o m p a r a c i ó n  d e  l o s  e l e c t r o f o r e t o g r a m a s  e n t r e  
t e j i d o s  r e v e l ó  l a  p r e s e n c i a  d e  z o n a s  d e  a c t i v i d a d  e s t e r o -
l í t i c a  d e  l o c a l i z a c i ó n  e s p e c í f i c a  y  z o n a s  d e  d i s t r i b u c i ó n  
a m p l i a  ( f a b l a  1 ) .  D e b i d o  a  q u e  e n  e l  h í g a d o  s e  p r e s e n t a -
r o n  t o d a s  l a s  z o n a s  d e  a c t i v i d a d ,  s e  e s c o g i ó  a  e s e  ó r g a n o  
p a r a  l a  o b t e n c i ó n  d e  l o s  h o m o g e n e i z a d o s  a  l o  f i n e s  d e  
r e a l i z a r  l o s  a n á l i s i s  e l e c t r o f o r é t i c o s  e n  l o s  e j e m p l a r e s  
a d u l t o s .  
T A B L A  l .  D i s t r i b u c i ó n  d e  l a s  e s t e  r a s a s  e n  l o s  t e j i d o s  
d e  C y p r i n o d o n  d e a r b o r n i  
Z O N A  D E  A C T I V I D A D  E N Z I M A  T I C A  
T E J I D O  
E S T - 1  E S T - 2  E S T - 3  
E S T - 4  
E S T - 5  
E S T - 6  
V E S I C U L A  
+  
C O R A Z O N  
+  +  
m G A D O  
+  +  +  +  +  +  
R I 1 i i ' O N  
+  
B A Z O  
+  
C E R E B R O  
+  
P I E L  
+  
T E S T I C U L O  
+  +  +  +  +  
O V A R I O  
+  +  +  
+  
+  
O J O  
+  +  +  +  +  
M U S C U L O  
+  +  
I N I ' E S T I N O  
+  +  
+  +  
S e  o b s e r v ó  l a  m e j o r  r e s o l u c i ó n  d e  l o s  e l e c t r o m o r f o s  
a  p H  7  , 6 0 .  S i n  e m b a r g o ,  e n  a l g u n a s  m u e s t r a s ,  p a r a  l a  
z o n a  E S T  - 6  s e  r e d u j o  l a  i n t e n s i d a d  d e  c o l o r a c i ó n  d e  u n a  
b a n d a  q u e  s e  d e t e c t a  c o n  n i t i d e z  a  p H  7 , 0 0 ,  p e r o  q u e  a  
m e d i d a  q u e  s e  i n c r e m e n t a  e l  p H  h a s t a  8 , 0 0  d e s a p a r e c e  
t o t a l m e n t e .  E l l o  m o t i v ó  a  e f e c t u a r  l o s  a n á l i s i s  e l e c t r o f o -
r é t i c o s  a  p H  7 , 0 0  p a r a  E S T - 6  y  a  p H  7 , 6 0  p a r a  e l  r e s t o  d e  
l a s  z o n a s .  
L a  e l e c t r o f o r e s i s  d e  l o s  h o m o g e n e i z a d o s  d e  l a  p r o g e -
n i e  r e s u l t a n t e  d e  l o s  c r u c e s  e f e c t u a d o s  e n  e l  l a b o r a t o r i o  
p e r m i t i ó  c o n f m n a r q u e  l a s  z o n a s  E S T - 3 ,  E S T - 5  y  E S T - 6  
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e s t á n  g e n é t i c a m e n t e  c o n t r o l a d a s  p o r  I o c i  d i f e r e n t e s ,  p o r  
c u a n t o  p a r a  c a d a  u n o  d e  e s o s  l o c i  s e  o h ; e r v ó  l a  s e g r e g a -
c i ó n  d e  l o s  f e n o t i p o s  e l e c t r o f o r é t i c o s  s e g ú n  l o  e s p e r a d o  
p a r a  c a r a c t e r e s  m e n d e l i a n o s  s i m p l e s  ( f a b l a  1 1 ) .  
L a s  z o n a s  E S T - 1 ,  E S T - 2  y  E S T  - 4  n o  r e v e l a r o n  e n  l a  
p r o g e n i e  G u v e n i l e s  d e  3 5  d í a s  d e  n a c i d o s )  r e s u l t a n t e  d e  
l o s  c r u c e s  e f e c t u a d o s ,  l o  q u e  i m p i d i ó  v e r i f i c a r  e l  c o n t r o l  
g e n é t i c o  d e  e s a s  z o n a s  d e  a c t i v i d a d .  
T A B L A  1 1 .  R e s u l t a d o  d e l  c r u c e  e n t r e  u n  m a c h o  d e  
g e n o t i p o  E S T - 3 1 0 0 / 1 0 0 ,  E S T - 5 1 0 0 / 1 0 2 ,  
E S T - 6 1 0 0 / 1 0 2  y  u n a  h e m b r a  d e  g e n o t i p o  
E S T - 3 9 8 / 1 0 2 ,  E S T - 5 1 0 0 / 1 0 2 ,  E S T -
6 1 0 0 / 1 0 0 .  
L o c u s  G e n o t i p o s  d e  l a  
N ú m e r o  N ú m e r o  
2  
d e s c e n d e n c i a  o b s e r v a d o  
e s p e r a d o  X  C o n t r i b u c i ó n  
E S T - 1  N o  r e v e l ó  
E S T - 2  N o  r e v e l ó  
E S T - 3  
1 0 0 / 1 0 2  
1 4  1 6  0 , 2 8 1 n s  
1 0 0 / 9 8  
1 8  
1 6  
E S T - 4  N o  r e v e l ó  
E S T - 5  
1 0 0 / 1 0 0  
6  8  
1 4 , 1 8 8 * *  
3 , 5 %  
1 0 0 / 1 0 2  
2 7  
1 6  5 3 , 3 %  
1 0 2 / 1 0 2  
1  8  4 3 , 2 %  
E S T - 6  
1 0 0 / 1 0 0  1 5  
1 6  0 , 0 3 1
1 1 0  
1 0 0 / 1 0 2  
1 7  1 6  
E l l o c u s  E S T - 3  s e  p r e s e n t ó  c o n  t r e s  a l e l o s ,  E S T - 3 9 8 ,  
E S T - 3 1 0 0  y  E S T - 3 1 0 2 ,  c o n  f r e c u e n c i a s  d e  0 , 2 4 ;  0 , 6 6  y  
0 , 1 0  r e s p e c t i v a m e n t e .  P a r a  e s t e  l o c u s  l a  p o b l a c i ó n  p r e -
-
T  
L o  
E S  
s e n t ó  d i f e r e n c i a s  s i g n i f i c a t i v a s  e n t r e  l a s  f r e c u e n c i a s  f e - 1  E S T I  
n o t í p i c a s  o b s e r v a d a s  y  l a s  e s p e r a d a s  e n  e l  e q u i l i b r i o .  E l  
d é f i c i t  d e  h e t e r o c i g o t o s  f u e  d e  5 2 , 5  ( f a b l a  1 1 1 ) .  
P a r a  e l  l o c u s  E S T - 5 ,  s e  o b s e r v a r o n  2  e l e c t r o m o r f o s ,  
E S T - 5 1 0 0  y  E S T - 5 1 0 2 ,  c o n  f r e c u e n c i a s  d e  0 , 6 0  y  0 , 4 0  
r e s p e c t i v a m e n t e .  P a r a  e s t e  l o c u s  l a  p o b l a c i ó n  n o  s e  e n -
c o n t r ó  e n  e q u i l i b r i o  y  p r e s e n t ó  u n  e x c e s o  s i g n i f i c a t i v o  
d e  h e t e r o c i g o t o s  d e l 4 3 , 8 % .  ( f a b l a  1 1 1 ) .  
E l l o c u s  E S T - 6  p r e s e n t ó  3  e l e c t r o m o r f o s ,  E S T - 6 1 0 0 ,  
E S T - 6 1 0 2  y  E S T - 6 1 0 4 .  E l  í n d i c e  D  a r r o j ó  u n  v a l o r  d e  
3 2 , 1  % ,  e l  c u a l  r e s u l t ó  s e r  s i g n i f i c a t i v o  p o r  c u a n t o  e l  t e s t  
d e  b o n d a d  d e  a j u s t e  r e v e l ó  d i s c r e p a n c i a s  ( p < O , O S )  e n t r e  
l a  h e t e r o c i g o s i d a d  o b s e r v a d a  y  l a  e s p e r a d a  b a j o  l a  c o n -
d i c i ó n  d e  e q u i l i b r i o  d e  H a r d y - W e i n b e r g  ( f a b l a  1 1 1 )  
E S  
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TABLA m. Frecuencias (F) ± error estándar (ES) de 
los alelas para cuatro loci de esterasas de 
Cyprinodon dearborni. Se indica la 
frecuencia de heterocigotos observada 
(Ho), ~rada (He), el índice D, y el esta-
dístico X2 para la prueba de bondad de 
ajuste. N representa el número de alelos 
muestreados. 
Locus Alelo F±ES Ho He D Xl($) 
EST-2 98 0,24 :t 0,00.7 0,236 0,497 -0,525 33,00 ... 
lOO 0,66± O,QJO 
102 0,10± 0,019 
N: 123 
EST-S lOO 0,60± 0,016 0,690 0,480 +0,438 19,1 9 ... 
102 0,40 :t 0,016 
N:llO 
EST-6 lOO 0,7 1 :t 0,014 0,290 0,427 -0,321 8,10 ... 
102 0,03 :t 0,002 
104 0.26 :t 0,013 
N: 110 
En la Tabla IV se indica la distribución de los fenoti-
pos según el sexo para los loci EST-3, EST-5 y EST-6. El 
estadístico x2 para probar la homogeneidad de las fre-
cuencias fenotípicas entre los sexos, en todos los casos, 
resultó ser no significativo (p>0,05). 
TABLA IV. Distribución de fenotipos según el sexo. 
Se indica el valor X2 para probar la homo-
geneidad de la distribución de las frecuen-
cias fenotípicas entre los sexo. 















































Los resultados de este trabajo coinciden con los de 
otras investigaciones realizadas en teleósteos, en las que 
se ha determinado que las esterasas muestran un consi-
derable grado de diversidad (KOEHN y RASSMUS-
SEN, 1967; FUJINO y KANG, 1968; KOEHN et al., 
1971;PEREZ, 1974;MITfONyKOEHN, 1975).Enlas 
seis zonas de actividad esterolítica detectadas en 
Cyprinqdon dearborni, se observó polimorfismo y los 
resultados del cruce entre progenitores de genotipos co-
nocidos permitieron confmnar que al menos tres de las 
seis zonas polimórficas están detenninadas genética-
mente. 
El análisis de las frecuencia génicas y genotípicas de 
la población en estudio para los loci EST-3, EST-5 y 
EST-6 evidenció diferencias significativas (p < 0,01) 
entre las frecuencias fenotípicas observadas y las espe-
radas para el equilibrio H-W. Las desviaciones de las 
frecuencias fenotípicas observadas en poblaciones natu-
rales, respecto a las esperadas segÚfi la ley de Hardy-
Weinberg, constituyen un fenómeno que se ha intentado 
explicar en función de diversos factores tales como el 
intracruzamiento, el cruzamiento no aleatorio, la mezcla 
de subpoblaciones con frecuencias génicas diferentes 
(efecto Wahlund), la presencia de aletos nulos o silentes 
y la selección (SMTIH, 1970; BOYER, 1974; LASSEN 
y TURANO, 1978; ZOUROS y FOLTZ, 1984; 
GAFFNEY et al., 1990). Sin embargo, resulta complica-
do precisar cuál de esos factores, o cual combinación de 
ellos es responsable de las desviaciones observadas para 
los loci de esterasas de la población de C. dearborni 
estu liada, ya que simultáneamente con la deficiencia de 
heterocigotos para EST-3 y EST-6, también se registró 
~" acentuado exceso de heterocigotos para EST-5. 
En el caso que nos ocupa, tales desviaciones no pue-
den ser explicada como consecuencia de intracruzamien-
to o de la mezcla mecánica de poblaciones genéticamen-
te diferentes ( eft".cto Walllund), por cuanto estos factores 
actuarían sobre todos los loci de igual manera, provocan-
do deficiencias de heterocigotos similares (GAFFNEY 
et al., 1990; LESSIOS, 1992), y los valores de D obteni-
dos en los loci estudiados son muy diferentes (Tabla ill). 
Otra alternativa seria la existencia de aletos nulos o 
silentes, es decir, genes cuyos productos son inactivos, 
lo cual conduciría a registrar las combinaciones hete~ 
cigóticas de esos aletos con cualesquiera otros como si 
fuesen homocigóticas. La frecuencia de un alelo nulo (v) 
puede estimarse como (1-t)/{1 +t)-(v), donde tes la razón 
entre los heterocigotos observados y los esperados 
A n á l i s i s  E l e c t r o f o m i c o  d e  l a s  E s t e r a s a s  . . .  
( B O Y E R .  1 9 7 4 ) ,  o  b i e n  p o r  l a  r e l a c i ó n  - D - 2 x / ( 1 + x ) ,  
s i e n d o  x  l a  f r e c u e n c i a  d e l  a l e l o  n u l o  y  D  e l  í n d i c e  d e  
d e f i c i e n c i a  d e  h e t e r o c i g o t o s  ( G A F F N E Y  e t  a l . ,  1 9 9 0 ) .  
A p l i c a n d o  c u a l q u i e r a  d e  e s a s  e c u a c i o n e s ,  l a  f r e c u e n c i a  
e s t i m a d a  d e  u n  a l e l o  n u l o  e n  e l l o c u s  E S T - 3  e s  d e  0 , 3 3 .  
D e b i d o  a  q u e  n o  s e  o b s e r v ó  n i n g ú n  i n d i v i d u o  q u e  n o  
p r e s e n t a r a  a c t i v i d a d  e n z i m á t i c a ,  s e  p u e d e  a s w n i r  q u e  e l  
a l e l o  n u l o ,  d e  e s t a r  p r e s e n t e ,  s e r i a  l e t a l  e n  c o n d i c i ó n  
h o m o c i g ó t i c a .  T e ó r i c a m e n t e ,  e l  c a m b i o  d e  l a  f r e c u e n c i a ,  
A  q ,  d e  u n  a l e l o  r e c e s i v o  l e t a l  e n  c o n d i c i ó n  h o m o c i g ó t i c a  
p o r  e l i m i n a c i ó n  s e l e c t i v a ,  q u e d a  d e s c r i t a  p o r  l a  e x p r e -
s i ó n  A q - - q
2
/  ( 1  + q ) ,  l o  c u a l  r e p r e s e n t a  u n a  c o n s i d e -
r a b l e  p r e s i ó n  d e  s e l e c c i ó n  e n  c o n t r a  d e  u n  a l e l o  p r e s e n t e  
e n  e l e v a d a  f r e c u e n c i a  ( S T R I C K B E R G E R .  1 9 8 7 ;  p á g .  
7 9 7 ) .  C o n s e c u e n t e m e n t e ,  p a r a  e x p l i c a r  l a  p e r s i s t e n c i a  d e  
u n  a l e l o  n u l o  e n  e l  l o c u s  E S T - 3  e n  u n a  f r e c u e n c i a  t a n  
e l e v a d a ,  l a  p é r d i d a  p o r  s e l e c c i ó n  e n  c o n t r a  d e b e r l a  e s t a r  
com~nsada e x a c t a m e n t e  p o r  l a  g a n a n c i a  p o r  m u t a c i ó n  
( J l  -q~ ( S T R I C K B E R G E R ,  1 9 8 7 ;  p á g .  8 0 6 ) .  P o r  l o  
t a n t o ,  e l  a r g u m e n t o  d e  l a  p r e s e n c i a  d e  a l e t o s  n u l o s  p a r a  
j u s t i f i c a r  l a  d e f i c i e n c i a  d e  h e t e r o c i g o t o s  e n  e l  l o c u s  
E S T - 3  n o  p a r e c e  s e r  l a  m á s  a d e c u a d a ,  d e b i d o  a  q u e  s e  
r e q u e r i r l a  d e  u n a  t a s a  d e  m u t a c i ó n  d e l  o r d e n  d e  
1  , 0 8 9 x  1 0 - 1  q u e  r e s u l t a  s e r  e x a g e r a d a m e n t e  e l e v a d a  p a r a  
s e r  r a z o n a b l e .  
E n  r e l a c i ó n  a l  e x c e s o  d e  h e t e r o c i g o t o s  p a r a  E S T - 5  
( T a b l a  l l l ) ,  e s  p o s i b l e  s u p o n e r  q u e  e s e  g e n o t i p o  p u d i e r a  
c o n f e r i r  m a y o r  v e n t a j a  r e p r o d u c t i v a  q u e  l o s  h o m o c i g o -
t o s ,  p r o d u c i é n d o s e  u n a  s e l e c c i ó n  e n  f a v o r  d e  l o s  p r i m e -
r o s ,  s u p o s i c i ó n  q u e  s e  v e  r e f o r z a d a  p o r  l o s  r e s u l t a d o s  d e l  
c r u c e  r e a l i z a d o  ( T a b l a  l l ) ,  d o n d e  l o s  h e t e r o c i g o t o s  s e  
p r e s e n t a r o n  c o n  u n a  f r e c u e n c i a  d e  8 4 , 4 %  e n  l a  d e s c e n -
d e n c i a .  S e g ú n  B E R G E R  ( 1 9 7 6 ) ,  l a  h e t e r o s i s  s e  e x p l i c a -
r l a ,  a  n i v e l  m o l e c u l a r ,  e n  f u n c i ó n  d e  u n a  m a y o r  e f i c i e n c i a  
c a t a l í t i c a  e n  l o s  h e t e r o c i g o t o s ,  l o  c u a l  m i n i m i r n r l a  l a  
c a n t i d a d  d e  e n e r g í a  m e t a b ó l i c a  r e q u e r i d a  p a r a  s o s t e n e r  
l o s  n i v e l e s  d e  a c t i v i d a d  d e  e s a s  e n z i m a s ,  p e r m i t i e n d o  
c a n a l i r n r l a  p a r a  l a  r e p r o d u c c i ó n .  A l  r e s p e c t o  K O E H N  
( 1 9 9 1 )  s e ñ a l a  q u e  e n  l a s  p o b l a c i o n e s  n a t u r a l e s ,  l o s  i n d i -
v i d u o s  q u e  p r e s e q t a n  e l e v a d a  h e t e r o c i g o s i d a d  t a m b i é n  
e x h i b e n  g r a n d e s  p r o d u c c i o n e s  ( e . g .  c r e c i m i e n t o ,  r e p r o -
d u c c i ó n ,  e t c )  c o m o  c o n s e c u e n c i a  d e  l a  a l t a  e f i c i e n c i a  
m e t a b ó l i c a .  
U n  e s t u d i o  r e a l i z a d o  p o r  l l J R N E R  ( 1 9 7 3 )  e n  S  e s p e -
c i e s  d e l  g é n e r o  C y p r i r w d o n  ( C .  m a c u l a r i s ,  C .  r a d i o s u s ,  
C .  n e v a d e n s i s ,  C .  d i a b o l i s y  C .  s a l i n u s )  r e v e l ó  l a  p r e s e n -
c i a  d e  u n a  g r a n  h e t e r o g e n e i d a d  d e  e s t e r a s a s  p r o d u c t o  d e  
p o r  l o  m e n o s  1 0  l o c i  y ,  a u n q u e  e l  g r a d o  d e  d i v e r g e n c i a  
e n t r e  l o s  p a t r o n e s  e l e c t r o f o r é t i c o s  d e  l a s  S  e s p e c i e s  f u e  
e l e v a d o ,  s ó l o  u n o  ( E S T - V )  e n  C . ·  n e v a d e n s i s  p r e s e n t ó  
p o l i m o ñ J S t n o .  E l  m i s m o  a u t o r  s e ñ a l ó  q u e  l a  e s p e c i f i c i -
6 0  
d a d  d e  l o s  p a t r o n e s  e l e c t r o f o r é t i c Ü S  d e  e s a s  e n z i m a s  e n t r e  
e s p e c i e s  y  l a s  d i f e r e n c i a s  e c o l ó g i c a s  e n t r e  l o s  h á b i t a t s  
q u e  e l l a s  o c u p a n ,  s u g e r í a n  q u e  l a s  e s t e r a s a s  d i v e r g e n t e s  
p o d r í a n  e s t a r  i n v o l u c r a d a s  e n  l a  a d a p t a c i ó n  a  l o s  p a r á -
m e t r o s  a m b i e n t a l e s .  
S e  h a  d e m o s t r a d o  e x p e r i m e n t a l m e n t e  q u e  l a  v a r i a b i -
l i d a d  g e n é t i c a  d e t e c t a b l e  p o r  e l e c t r o f o r e s i s  e s  m a y o r  e n  
p o b l a c i o n e s  m a n t e n i d a s  b a j o  c o n d i c i o n e s  a m b i e n t a l e s  
h e t e r o g é n e a s  y  f l u c t u a n t e s ,  q u e  e n  l a s  p o b l a c i o n e s  m a n -
t e n i d a s  e n  a m b i e n t e s  e s t a b l e s  ( P O W E L L ,  1 9 7 1 ) ,  l o  q u e  
v a  e n  f a v o r  d e l  p o s t u l a d o  q u e  s o s t i e n e  q u e  l a  h e t e r o g e -
n e i d a d  a m b i e n t a l  y  l a  s e l e c c i ó n  n a t u r a l  c o n s t i t u y e n  
f a c t o r e s  d e t e r m i n a n t e s  d e  l o s  p o l i m o r f i s m o s  
( A N T O N O V I C S ,  1 9 7 1 ;  P O W E L L ,  1 9 7 1 ;  L E V I N I D N ,  
1 9 7 3 ;  N E V O  e t  a l . ,  1 9 8 6 ;  K O E H N  y  H n . . B I S H ;  1 9 8 7 ) .  
E n  e s t e  s e n t i d o ,  e x i s t e n  e s t u d i o s  q u e  a p o r t a n  e v i d e n -
c i a  e x p e r i m e n t a l  q u e  a s o c i a  l a  h e t e r o g e n e i d a d  e n  c i e r t o s  
p a r á m e t r o s  a m b i e n t a l e s ,  c o m o  l a  t e m p e r a t u r a  y  e l  p H ,  
c o n  a l g u n o s  p o l i m o r f i s m o s  p a r a  e s t e r a s a s  e n  t e l e ó s t e o s .  
E n t r e  é s t o s  d e s t a c a n  l o s  d e  K O E H N  y  R A S M U S S E N  
( 1 9 6 7 ) ,  q u i e n e s  e n c o n t r a r o n  c o r r e l a c i ó n  l i n e a l  e n t r e  l a  
d i s t r i b u c i ó n  d e  l a s  f r e c u e n c i a s  a l é l i c a s  d e  u n  p o l i m o ñ t s -
m o  d e  e s t e r a s a s  y  l a  l a t i t u d  e n  C a t o s t o m u s  c l a r k i .  P o s t e -
r i o r m e n t e ,  p a r a  e s a  m i s m a  e s p e c i e ,  K O E H N  ( 1 9 6 9 ;  
1 9 7 0 )  o b t u v o  e v i d e n c i a  q u e  e x p l i c a b a  l a  v a r i a c i ó n  l a t i -
t u d i n a l  d e  l a s  f r e c u e n c i a s  a l é l i c a s  p a r a  e s t e r a s a s  e n  f u n -
c i ó n  d e  l a  a c t i v i d a d  e n z i m á t i c a  q u e  e x h i b í a n  l o s  f e n o t i -
p o s  a  d i f e r e n t e s  t e m p e r a t u r a s .  T a m b i é n  s e  h a  e n c o n t r a d o  
q u e  l a  t e m p e r a t u r a  c o n s t i t u y e  e l  f a c t o r  s e l e c t i v o  e n  e l  
m a n t e n i m i e n t o  d e  u n  p o l i m o r f i s m o  d e  e s t e r a s a s ,  d e t e r -
m i n a d o p o r d o s a l e l o s , e n N o t r o p i s s t r a m i n e u s  ( K O E H N  
e t  a l . , 1 9 7 1 ) .  E n  e l  t e l e ó s t e o  A r w p l a r c h u s  p u r p u r e s c e n s  
s e  h a  e s t a b l e c i d o  u n a  e s t r e c h a  a s o c i a c i ó n  e n t r e  l a  v a r i a -
b i l i d a d  d e  l a  t e m p e r a t u r a  a m b i e n t a l  y  l a  h e t e r o c i g o s i d a d  
p a r a  e s t e r a s a s  ( J O H N S O N ,  1 9 7 7 )  y  e n  C h r y s o p h r y s  
a u r a t u s  s e  h a  d e m o s t r a d o  u n a  e s t r e c h a  a s o c i a c i ó n  e n t r e  
e l  i n c r e m e n t o  d e  t e m p e r a t u r a  y  e l  d e s c e n s o  e n  l a  f r e c u e n -
c i a  d e  u n  a l e l o  p a r a  u n  l o c u s  d e  e s t e r a s a s  ( S M I T H ,  1 9 7 9 ) .  
A d e m á s ,  s e  h a  s u g e r i d o  q u e  e l  p H  d e l  a g u a  p a r e c e  s e r  e l  
f a c t o r  s e l e c t i v o  e n  e l  m a n t e n i m i e n t o  d e  u n  p o l i m o r f i s m o  
d e  e s t e r a s a s  e n  P o e c i l i a  r e  t i  c u l a t a  ( M O R E N O  y  P E R E Z ,  
1 9 7 S ) .  
C y p r i r w d o n  d e a r b o r n i  e s  u n a  e s p e c i e  q u e  t i e n e  u n  
r a n g o  d e  t o l e r a n c i a  a  l a  s a l i n i d a d  q u e  v a  d e s d e  c e r o  h a s t a  
1 3 0  % o ,  p o s e e  h á b i t o s  d e  a l i m e n t a c i ó n  o n m í v o r o s  y  
a d o p t a  e s t r a t e g i a s  q u e  l e  p e r m i t e n  s o b r e v i v i r  a  l a  d e s e -
c a c i ó n  ( S I M P S O N  y  G U N 1 E R .  1 9 S 6 ;  K R I S ' I E N S E N ,  
1 9 6 8 ;  C A R D O N A ,  1 9 8 3 ;  P E R S C H B A C H E R  y  
S T R A  W N ,  1 9 8 8 ) .  E s t a s  c a r a c t e r í s t i c a s  l e  h a n  p e r m i t i d o  
c o l o n i z a r  u n  h á b i t a t  c o n s t i t u i d o  p o r  c u e r p o s  d e  a g u a  d e  
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poca profundidad, en los que la insolación conduce a 
cambios extremoS de temperatura, salinidades elevadas 
y bajos niveles de oxigeno disuelto, condiciones que, 
según CARDONA (1983) y MARTIN (1972), restringen 
la presencia de predadores y de otras especies que 
pudieran competir por alimento y espacio. 
En consecuencia, la elevada variación genética que 
presenta C. dearborni para esterasas podría interpretarse 
como el resultado de la selección natural en respuesta a 
las variaciones ambientales en el hábitat que ocupa y las 
diferencias en el índice de Selander que mostró una 
considerable deficiencia de heterocigotos en los loci 
EST-3 y EST-6, mientras que para EST-5 reveló un 
exceso de heterocigotos, pudiera obedecer a presiones 
selectivas marcadamente diferentes sobre los individuos 
que poseen los genes que codifican esos productos. No 
obstante, es necesario aclarar que mucha de la variación 
genética existente en las poblaciones naturales pudiera 
ser explicada como resultado de mutaciones selectiva-
mente neutrales (KIMURA, 1968). Esto se ha planteado 
una vez más como un dilema en una revisión reciente 
sobre la evolución de las hemoglobinas múltiples en 
peces (PEREZ et al., 1995). 
El estudio de las propiedades funcionales de las 
esterasas de C. dearborni bajo condiciones ambientales 
controladas quizás podría aclarar el dilema. 
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